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摘  要 

随着全球气候变暖，森林植被干旱致死现象频发。干旱引发的水分胁迫会造成植物体内的水分失衡和碳

失衡，对植物各方面生长产生不良影响。非结构性碳水化合物(NSC)作为植物新陈代谢过程中的重要供

能物质，除了缓解碳失衡现象，在修复木本植物体内因水分失衡产生的木质部栓塞时也有显著效果。本

文拟通过NSC的概念、树木干旱致死机理、栓塞修复过程及国内外相关研究，试图探讨木本植物NSC与木

质部栓塞修复关系研究进展，存在问题及发展趋势。 
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Abstract 
With global warming, drought-related mortality of forest vegetation is frequent. Drought-induced 
water stress can cause water imbalance and carbon imbalance in plants, which adversely affects 
all aspects of plant growth. Non-structural carbohydrates (NSC), as an important energy supplying 
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substance in plant metabolism, have significant effects in repairing xylem embolism produced by 
water imbalance in woody plants, in addition to alleviating carbon imbalance. In this paper, we 
intend to explore the progress, problems and development trends of the relationship between NSC 
and xylem embolism repair in woody plants through the concept of NSC, the mechanism of drought 
lethality in trees, the process of embolism repair and related studies at home and abroad. 
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1. 引言 

由于气候变暖，全球降水模式在空间和时间尺度上都在发生巨大的变化[1] [2]，降水的减少，导致世

界性干旱现象频频发生[3]。干旱会显著影响物种的地理分布格局，造成森林生产力的退化，其引起的土

壤水分供应变化也会快速改变森林生态系统的群落组成及物种多样性，此外还会在干旱后相当长的时间

内对生态系统产生遗留影响[4] [5] [6] [7]。最近的研究表明，几乎每个森林生物群落的植物都生活在其功

能水力极限的边缘[8]。轻中度干旱会降低森林生产力，造成森林退化，极端干旱甚至会导致森林死亡。

目前，对于干旱导致树木死亡可能机制的讨论，多集中在“水力失衡”和“碳饥饿”假说上[9]。这两个

假说可分别从水分关系和碳动态两方面解释树木干旱死亡的生理机制，因此，研究者们也把目光转向了

与两者紧密相关的非结构性碳水化合物(NSC)。 
NSC 作为碳水化合物的一种，包括淀粉、果糖和蔗糖等，是新陈代谢过程中重要的能源物质，在植

物代谢、维持细胞膨压、渗透调节和栓塞修复等方面都能发挥作用[10] [11]。NSC 储存量在种间的差异

性被认为是植物的一个抗旱性特征，因为它反映了光合作用和呼吸作用之间的平衡，影响植物生长发育，

也反应出植物的生长策略[12] [13]。目前许多研究是把 NSC 作为评价植物碳收支情况的重要衡量指标[14] 
[15]，更多的关注其在干旱胁迫下应对碳饥饿过程中起到的作用，而非应对水力失衡过程。目前有研究表

明，植物能够在水分运输障碍时主动通过渗透调节和韧皮部中的淀粉卸载进行栓塞修复，提高水分导度

来抵抗干旱胁迫[16]，这些物质可能来源于韧皮部或薄壁组织细胞中 NSC 的水解[17]。可见，NSC 在栓

塞修复过程中可能起到关键作用。本文拟通过 NSC 的概念、干旱致死机理、栓塞修复的过程及国内外相

关研究，试图探讨木本植物 NSC 与木质部栓塞修复关系的研究进展，存在问题及发展趋势。 

2. 非结构性碳水化合物(NSC) 

碳水化合物(CHO)是植物光合作用的产物，为植物体的生长、繁殖和正常代谢提供能量，具有极其

重要的作用[13]。在植物体内，CHO 可以被分为结构性碳水化合物(SC)和非结构性碳水化合物(NSC)两种

类型。SC 主要参与构建细胞结构和形态，包括纤维素、半纤维素、木质素和果胶等高分子化合物；NSC
主要为植物的生长代谢提供能量，其在植物体内的含量变化很大程度上影响植株的生长状况和代谢过程，

主要由淀粉、葡萄糖、果糖、蔗糖等可溶性糖组成[18]。 
NSC 储存量的种间差异被认为是植物在环境压力下生存的一个重要特征，因为它们在一定程度上反

映了光合作用(碳吸收)和呼吸作用(碳消耗)之间的平衡，也反映了植物体内各组织器官碳量分配的动态变
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化[19]。尽管研究者们付出了大量的努力来研究 NSC 的权衡规律和环境适应性，如植物的生长、呼吸、

繁殖和周转，但仍然存在许多悬而未决的问题以及关于 NSC 动态变化的持续争论。 

3. 植物干旱致死机理 

正常情况下，植物开放气孔吸收 CO2，通过光合作用把碳固定在体内(碳同化)，然后经由呼吸作用维

持植物的正常生长和代谢(碳利用)，再把部分盈余的 NSC 储存在体内以应对不利条件的发生(碳储存) [20]；
而气孔开放带来的蒸腾拉力使得水分在蒸腾作用下流经植物体每个器官，保持正常的水分供应。因此，

植物的正常生长离不开碳水的协同作用。当植物遭受不同程度的水分胁迫时，生理代谢过程因其不同的

敏感性会先后受到影响[21]。水分胁迫发生时，叶片膨压降低，植物生长首先受到抑制[22]。在土壤水势

和膨压的影响下，叶片气孔逐渐关闭以减少蒸腾失水，而树木与大气的碳水交换主要过程光合作用和蒸

腾作用受到叶片气孔的控制，因此光合作用速率随后降低，最后呼吸作用也受到影响[23] [24]。可见，干

旱会同时影响树木的水分关系和碳平衡。 
已有研究表明，水力失衡(hydraulic failure)和碳饥饿(carbon starvation)是干旱导致树木死亡的主要生

理学机制[9]。水力失衡是指在水分供应不足情况下，高的蒸腾作用导致植物木质部导管发生栓塞，引发

水力导度的降低，当导水率下降到一定程度时，树木木质部的水力功能会出现不可逆的功能障碍[25]。碳

饥饿是指植物进行光合作用以及自身存储的碳(即 NSC)小于进行呼吸作用、生长和抵抗逆境所需的碳，

最终耗尽储存的 NSC 而导致植物死亡[26]。 
此后又有研究者对此结论进行修正，除了碳存储被耗尽，也可能是由于 NSC 从叶向利用碳水化合物

的器官的转运发生障碍，导致植物局部器官发生碳饥饿，从而导致植株死亡[11]。尽管多年来很多研究尝

试验证以上假说，但往往由于植物种类差别、干旱持续时、干旱强度和试验手段的差异导致研究结果并

不一致[27] [28] [29]。近年的研究表明，“碳饥饿”现象更容易发生在持续时间长，强度相对较低的干旱

事件中；当植物处于高强度干旱胁迫下时，“水力失衡”仍然是树木致死的最主要原因[11] [30]。在 NSC
组分中，既有具储存作用的淀粉，也有可调节渗透压，维持细胞膨胀的可溶性糖，可见 NSC 对于植物的

碳利用和水利用都具有重要作用。这里我们仅探讨 NSC 在树木遭受干旱胁迫时的水分关系。 

4. 木本植物栓塞修复的相关研究 

4.1. 木质部空穴化和栓塞 

木本植物具有发达的水分运输系统，吸收到的水分通过木质部，由根、茎、叶依次向上传递，运输

到植物体的各组织器官。水分是否能够克服阻力向上连续运输，这对于植物体的生存和生长尤为重要。

根据 Dixon 提出的“内聚力–张力”学说，植物体内水分在负压下以水柱的形式在木质部导管中向上运

输，张力状态下的水分处于亚稳态;当木质部负压超过一定阈值时，水柱即会断裂，空气会从纹孔膜进入

原本充满水的木质部导管中，此时便可观测到一个真空空间填充导管系统并快速扩展的过程，这即为空

穴化过程[31] [32]，最终气泡逐渐积累，形成栓塞，阻碍水分运输。植物长期处于栓塞状况下，水力导度

降低，叶片水势降低，导致气孔关闭，影响光合作用和呼吸作用，最终会限制植物生存生长，导致植株

碳水失衡而亡[33] [34]。 

4.2. 栓塞修复过程 

早期的研究认为，木质部栓塞是少见而不可逆的过程，随后学者们对多个树种、不同季节的木本植

物输水结构研究发现，木质部的空穴化和栓塞实属“平常事件”，而且一定程度上的栓塞修复也时常发

生[35] [36]。对于栓塞修复的机制，早前人们认为只有当木质部水势为正或略负时，植物中的木质部栓塞
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修复才能发生[37]。而随着对栓塞修复过程的研究越来越深入，有更多的证据表明，木质部栓塞也可以在

张力下修复[38]。张力下栓塞修复过程包括三个主要步骤。1) 将水输送至再冲水管道；2) 再冲水管道与

功能管道有水力隔离，以确保产生消散或排出空气所需的正压；3) 再冲水过程完成后解除水力隔离[39]。 
Zwieniecki 等人研究发现，在水分运输正常时，导管周围的薄壁细胞会向木质部释放少量的可溶性

NSC，此时这些溶质会在蒸腾作用下向上移动，从而在薄壁细胞中保持住较低的浓度[38]。当发生栓塞时，

大量的可溶性 NSC 积累在导管内，不仅会引发栓塞信号，还会通过渗透调节作用，使水从木质部薄壁细

胞移向栓塞部位，在管壁上形成水滴[40]。在这个过程中，纹孔起到了隔离再冲水导管和功能导管的作用，

从而防止这些水滴被功能性导管吸入。当液滴逐聚集变多时，再冲水导管内压力增加，促使气体变成微

小气泡而消散，或通过纹孔进入细胞间隙。随着再冲水导管内的溶质浓度降低到栓塞前水平时，栓塞信

号关闭，再冲水过程完成，水力隔离解除[41]。 

4.3. 栓塞修复假说 

早前的研究认为，短期内木质部水力恢复是由正的根压或茎压促进水分吸收来进行修复的，后来发

现根压修复常在草本植物中出现，或存在于冻融诱导的栓塞修复中[42]。这是因为其压力普遍较低，很难

修复高大的木本植物栓塞。近年来，越来越多的研究者关注 NSC 对木质部栓塞修复的调控作用。Secchi
等通过抑制韧皮部的代谢活性，减少韧皮部糖积累，导致木质部栓塞的修复过程被延缓，认为木质部导

管的栓塞修复与 NSC 含量有重要关系[43]。Tomasella 等(2020)在部分干旱实验中收集了 NSC 动态变化和

木质部栓塞程度的耦合数据，发现在水力恢复阶段，木质部栓塞程度与 NSC 含量呈负相关的关系，即栓

塞修复程度越高，可溶性糖含量越少[44]。这些研究表明，水力功能恢复的能力很大程度上取决于可溶性

糖的可利用性。此时“重新充水”的说法越来越被大众所接受，被认为是木质部栓塞修复的关键机制[16]。
“重新充水”是指在靠近木质部或韧皮部的薄壁组织中，淀粉分解成可溶性糖，溶质渗透到发生栓塞的

木质部导管中，从而降低木质部渗透势，保持导管内的正压，促进水从周围的活细胞流入木质部[45] [46]。 
目前针对新的再冲水过程主要有四种假说，分别是 1) 渗透调节假说：指栓塞导管中溶质浓度(无机

离子和淀粉水解产生的糖)的增加将降低栓塞导管的渗透势，这将导致水在正压下流入栓塞导管。2) 反渗

透调节假说：指木质部导管周围的活薄壁细胞中的淀粉水解成糖将降低其自身的渗透势，使水沿着水势

梯度进入薄壁细胞，导致细胞完全膨胀，从而增加膨胀压力，进而在薄壁细胞的外部组织中产生组织压

力。这种组织压力将水从其他活细胞中推出，并在正压下将水推入栓塞的导管，以重新填充它们。3) 韧
皮部驱动再充水假说：指当木质部栓塞发生时，从叶片传输到茎部的生长激素信号激活质子泵，从而导

致韧皮部中溶质负荷增加，从而增加韧皮部中的压力，这反过来又促使溶质沿着射线薄壁细胞径向移动，

进入栓塞的木质部导管，降低水势，促进更多的水进入导管，导致木质部重新充水。4) 韧皮部卸载假说：

指在由渗透调节驱动的木质部再充水过程中，木质部薄壁细胞中的淀粉解聚成糖并运输到栓塞导管中，

产生再充水所需的渗透驱动力；相反，如果木质部薄壁细胞中的淀粉含量不足，它会将这些薄壁细胞变

成非常强大的库，通过射线细胞反馈给韧皮部，促使韧皮部卸载糖。前两种假说侧重于导管和薄壁细胞

之间的相互作用，后两种假说则强调了韧皮部通过射线薄壁细胞的溶质运输及其参与渗透调节过程的重

要性。上述这些方式都离不开 NSC 的参与，可溶性糖最可能来自于木质部周围薄壁细胞和韧皮部 NSC
的水解。据此，植物栓塞修复能力大小与 NSC 浓度显著相关。 

5. NSC 与栓塞修复的关系及研究进展 

栓塞修复机制中的再充水过程离不开木质部薄壁细胞中淀粉水解成可溶性糖及韧皮部中的淀粉卸载，

而 NSC 在根、茎、叶各部位的储量和 NSC 动态分配与栓塞修复能力的关系还有待进一步研究。Evandro
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等人研究了不同水分胁迫强度下麻风树根和叶中有机和无机溶质的积累及其对渗透调节的相对重要性。

他们的结果表明麻风树有机溶质中的可溶性糖对根和叶渗透调节的相对贡献最大，且随着水分胁迫程度

的加重，可溶性糖的浓度逐渐增加，呈正相关关系[47]。针对干旱引起的 NSC 在植物体内各个器官的分

配、利用和运输的变化问题，Henrik 等人持续监测挪威云杉幼树从正常直至死亡的生理功能和碳水关系

过程，发现严重干旱下的水力失衡，阻碍了韧皮部的功能和 NSC 转移，在树木死亡时只有地下部分 NSC
耗尽，而地上部分并没有[48]。他们的结果也印证了水分失衡是导致树木死亡的更重要的原因。Kenichi
等人研究对比了木槿和女贞两种植物，也认可了水力破坏是长期干旱下森林死亡的主要原因。他们揭示

出木本植物枝条导水率(PLC)和 NSC 含量的变化过程，发现木质部栓塞时，NSC 中的淀粉转化为可溶性

糖，这意味着干旱引起的水力破坏及其恢复过程与木质部边材中 PLC 的变化密切相关[49]。Martina 等人

运用盆栽控水法连续两年夏季对挪威云杉幼树进行了干旱再循环灌溉，发现水分重新灌溉后，储存在木

质部薄壁组织中的 NSC 可以在短期内被动员以维持呼吸和参与木质部运输恢复的过程[50]。Liu 等人用

离体松柳枝段评估了皮层光合作用在栓塞修复中的作用，发现皮层光合作用显著促进了树皮和木质部在

浸泡过程中的吸水和 NSC 的积累，促进了栓塞导管过程中的再填充和导水率的恢复[51]。这些研究证实

了 NSC 可以在渗透调节中诱导栓塞修复，然而具体的修复机制、NSC 的动态变化以及其在碳水关系上的

协调还有待继续研究。 

6. 结论与展望 

本文通过综述了 NSC 概念、干旱致死机理、栓塞修复机制和国内外现有研究，对 NSC 与植物栓塞

修复间的关系进行了总结，表明 NSC 含量不仅与以往研究中的植物干旱胁迫下的碳饥饿有紧密联系，在

由水分失衡引起的空穴化和栓塞的修复中也起到重要作用，对维持植物新陈代谢、韧皮部运输和防御都

有显著影响。 
然而仍有许多问题亟待解决，还需进一步研究。首先，碳饥饿和水分失衡不能分开研究，互相的影

响很难剔除，无法得知 NSC 到底是在碳恢复还是栓塞修复中发挥了更大的作用。第二，胁迫过程中的各

项指标阈值，如可溶性糖和淀粉的生存阈值、生长性呼吸和维持性呼吸的保持范围等，这可以加深我们

对 NSC 和植物生存机制的理解。第三，植物体内各器官的 NSC 储备和抗空穴化能力不同，但是局部研

究得出的结论无法覆盖整个植物体。因此未来的研究应该从器官到整体，从不同层面上对植物的抗旱能

力和修复机制进行合理评估。 
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